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Le champignon Termitomyces sp., exosymbionte de Macrotermes mülleri, perfore les parois pecto-cellulosiques des cel- 
lules foliaires constituant la meule afin d'atteindre les amas de pigments bruns (polyphénols et protéines). Il fait donc preuve 
d’une activité cellulolytique, pectinolytique et peut être ligninolytique, mais son action provoque essentiellement la trans- 
formation profonde des produits bruns et les rend progressivement transparents aux électrons. Subséquemment, l'arsenal 
enzymatique, tissulaire et bactérien, du tube digestif prolonge l’action du champignon et tous les composants végétaux sont 
dégradés. Les chiures déposées sur le plancher des constructions et sur le sol sont principalement constituées de granules 
de biodégradation et de microagrégats organo-minéraux créés lors du transit intestinal par adsorption des particules argileuses 
sur la matière organique. La faible résistance des liaisons organo-minérales laisse présager que le résidu organique rendu 
à l’écosystème sera rapidement minéralisé. 
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The fungus Termitomyces sp., an exosymbiont of the termite Macrotermes mülleri, can perforate the pectin — cellulose walls 
of the vegetative cells present in the fungal comb in such a way as to get near the dark pigments (polyphenol proteins). This 
fungus, through cellulolytic, pectinolytic, and perhaps ligninolytic activities, extensively degraded these brown substances. 
Subsequently bacterial and enzymatic degradation of the different plant materials continued in the digestive tract of the termite 
and its endosymbionts. The faeces deposited in the nest and on the ground were essentially composed of organic granules 
and organo —mineral microaggregates. These microaggregates were produced during intestinal transit by the adsorption of 
clay particles onto the biodegraded organic matter. The weak organo — mineral bonds suggest that the organic residue will 
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be easily mineralized. 


Introduction 


Le termite champignonniste Macrotermes miilleri appartient 
à la vaste famille des Termitidae et à la sous famille des 
Macrotermitinae. Il est caractérisé comme un Macrotermes 
sensu stricto coupeur de feuilles et est inféodé à la grande forêt 
de l'Afrique Equatoriale. 

Observations de terrain : Les M. mülleri sortent en récolte, 
de nuit comme de jour, par milliers, par des voies souterraines 
débouchant à des distances variables (3 à 30 m) de leur nid. 
La termitiére n'envoie pas tous les jours les colonnes récol- 
tantes en surface. On trouve les individus éparpillés sur la 
litière, sur une surface variant de 500 à 1000 m?, voire plus. 
Les grands ouvriers, accompagnés des grands et petits soldats, 
découpent dans le limbe des feuilles généralement de couleur 
brune et jonchant le sol, des «confettis» de 3 à 4 mm de 
diamétre qu'ils rapportent au nid par les galeries souterraines, 
en les tenant entre les mandibules. Les rondelles de feuilles 
sont entreposées dans des loges de la termitière. Les petits 
ouvriers ont rarement été vus en récolte. 

Grassé (1978) écrit qu'au bout de quelques jours, les 
ouvriers mangent ces confettis. Le bol alimentaire traverse 
assez vite les portions antérieures et moyennes du tube diges- 
tif, et arrive dans l'intestin postérieur où il séjourne peu de 
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temps pour passer ensuite dans le rectum et étre expulsé. Cet 
auteur a donné le nom de mylosphére à cette boulette sortant 
de l'anus des ouvriers et différant complétement des excré- 
ments. Elle est déposée sur la partie supérieure de la meule. 

Les meules à champignon possédent une texture et une 
architecture bien définies, caractéristiques de l'espéce. Elles 
peuvent utilement servir de caractère spécifique (Grassé et 
Noirot 1958). Les meules de M. mülleri, ont un aspect de 
galettes (fig. 10 et 15) aplaties, traversées de part en part 
d'alvéoles verticaux. 

La surface supérieure est mamelonnée et recouverte d'un 
enduit appelé velours (Grassé 1944, 1982), qui correspond au 
mycélium d'un champignon. Ce champignon, basidiomycète 
de la lignée des Agaricacées, appartient au genre Termito- 
myces (propre aux Macrotermitinae) et vit dans l'épaisseur de 
la meule. Des corps blancs (amas de filaments conidiophores 
formant une sphére; Heim 1977) apparaissent dans les alvéoles 
(fig. 10) et correspondent à des mycotétes (Bugnion 1910) du 
mycélium de ce champignon. Notons cependant la présence 
d'un ou plusieurs autres mycéliums (observations de Thomas 
(1987a) sur Macrotermes bellicosus), en particulier celui du 
Xylaria sp., qui végéte dans la meule sans donner d'appareil 
sporifère ni de spores et ne devient exubérant que lorsque le 
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milieu se modifie (extraction expérimentale de la meule de la 
termitière par exemple). 

La face inférieure blanchâtre plus âgée est rongée par les 
ouvriers et de ce fait, n’est pas recouverte de velours 
mycélien. Ils ingèrent donc une matière qui a subi l’action pro- 
longée du mycélium du Termitomyces. Les travaux de Josens 
(1973) et de Grassé (1978) ont montré que la meule est une 
structure en perpétuelle transformation liée à la double action, 
apport et consommation des ouvriers. 

Les Macrotermitinae consomment une grande part de la pro- 
duction végétale dans les forêts africaines (M. E. Maldague 
1964, C. R. 8° Congr. Int. Soil Sci., Bucarest, Vol. 3, pp. 
743 —152; Lee et Wood 1971; M. G. Lepage 1979, C. R. Inst. 
Soc. Sci. Fr. Lausannes) jouant ainsi un róle considérable dans 
le turnover de la matière organique. Ainsi, dans le nid figurant 
sur les figures 1 et 2 (hauteur maximale — 1,70 m et diamétre 
maximal au sol — 2,40 m), toutes les meules à champignon 
et les rondelles de feuilles ont été récupérées et pesées. En 
poids de matiére fraiche nous obtenons 14 k de meules à cham- 
pignons et 1,8 k de rondelles de feuilles. D'aprés les données 
fournies par Darlington (1984) sur d'autres espèces (Macro- 
termes subhyalinus et Macrotermes michaelseni), on peut 
estimer approximativement que ce nid renferme 1 million 
d'ouvriers adultes. Une moyenne de 14 nids à l’hectare a été 
estimée dans la parcelle étudiée. 

Il a semblé intéressant de suivre chimiquement et ultrastruc- 
turalement, les dégradations et les transformations chrono- 
logiques de la matière organique végétale consommée par 
cette espèce. La feuille et la meule à champignon constituée 
de mylosphères ont donc été étudiées successivement. Les 
transformations observées ont été comparées aux déjections 
dont l’étude ultrastructurale a déjà été décrite et discutée dans 
de précédents travaux (Garnier-Sillam er al. 1985; E. Garnier- 
Sillam, G. Villemin, F. Toutain et J. Renoux 1986, Actes de 
la 7° Réunion international Micromorphologie des sols/Soil 
Micromorphology, pp. 331—336; E. Garnier-Sillam 1987, 
Thèse de doctorat d'état, Université de Paris XIT). 

Rappelons pour terminer que les Macrotermitinae sont les 
seuls parmi les Isoptères, à ne jamais utiliser leurs excréments 
en tant que matériaux de construction (P.-P. Grassé et C. 
Noirot 1956, 10* Congr. Int. Entomol., Montréal, Vol. 3, 
pp. 515—520). Les ouvriers de M. mülleri déposent leurs 
déjections sur le plancher de toutes leurs constructions (fig. 3). 


Matériel et méthodes 


Les échantillons 

Les échantillons étudiés proviennent de nids construits par M. mül- 
leri dans la forêt du Mayombe (4?14'S., 12?26'E.) au Congo. 

Trois nids ont été séparément analysés. Les analyses chimiques, 
répétées quatre fois, portent sur 5 g de rondelles de feuilles et 5 g de 
meule à champignons globale, prélevés dans chaque termitiére. Les 
déjections (contenu de l'ampoule rectale) proviennent des ouvriers de 
cette espéce. Elles sont récupérées sur une lame de verre, en 
appuyant délicatement sur la partie postérieure de l'abdomen, puis 
sont lyophilisées. Un gramme de déjections analysé représente le 
contenu du rectum de 1000 ouvriers environ, grands et petits non 
différenciés, d'une méme termitière. Les chiffres commentés repré- 
sentent la moyenne des analyses, soit n = 12. 

Pour l'observation ultrastructurale les excréments des petits et des 
grands ouvriers ont été distingués, ainsi que les parties supérieures, 
centrales et inférieures des meules. 


Étude chimique de la matiére organique 

Le carbone total est dosé au Carmograph et l'azote total par la 
méthode Kjeldahl. En ce qui concerne le dosage des composés 
humiques, la méthode adoptée (Bruckert 1979) utilise les critéres de 


solubilité de la matiére organique dans un solvant alcalin : le pyro- 
phosphate de sodium. Les composés humiques alcalino-solubles sont 
séparés de la fraction humifiée inextractible désignée globalement par 
le terme d'humine (Duchaufour 1983). L'humine correspond à la 
matière organique inextractible des échantillons organo-minéraux. 
Pour les échantillons essentiellement organiques elle correspond à de 
la matière organique fraiche non extractible et sera appelée résidu 
organique. 

De la fraction étudiée, 1,5 g est mis en suspension dans 150 mL 
de pyrophosphate de sodium 0,1 M, adjusté à pH 9,8 (HCl 3 M), 
agité pendant 1 h, puis centrifugé à 10 000 X g tours pendant 20 min. 
On répéte l'extraction une deuxiéme fois selon la méme méthode. Le 
carbone et l'azote du culot de centrifugation correspondant à la 
matiére organique non extractible sont dosés avec l'auto-analyseur 
CHNO (Carlo Erba). Le carbone du surnageant (matiére organique 
extractible) est dosé au Carmograph 12, l'azote du surnageant par la 
méthode Kjeldahl. 

La séparation des acides fulviques (AF) et humiques (AH) s'effec- 
tue par acidification du surnageant à pH 1,5—1,7 (HCl 6 M) qui 
entraine la précipitation des AH les AF restant en solution. On sépare 
ces deux fractions par centrifugation à 4000 X g tours pendant 1 h. 
Le carbone des AF est dosé au Total Carbon Monitor (Carlo Erba), 
l'azote par la méthode Kjeldahl. Les taux des AH sont obtenus par 
différence. 


Étude ultrastructurale en microscopie électronique à transmission 

La fixation des échantillons est faite au tétroxyde d'osmium avant 
inclusion dans une résine de type épon (suivant la méthode préconisée 
par G. Villemin et F. Toutain 1986, Actes de la 7* Réunion inter- 
national Micromorphologie des sols/Soil Micromorphology, pp. 
43—48). Les coupes sont contrastées à l'acétate d'uranyl puis au 
citrate de plomb (Reynolds 1963) et observées au microscope Zeiss 
EM 95-2 réglé à 60 kV. La méthode d'inclusion utilisée ne perturbe 
pas l'agencement structural des échantillons. 

Les polyosides (détection des groupements vic-glycols) sont mis en 
évidence par la technique acide périodique — thiocarbohydrazide — 
protéinate d'argent (PATAg) décrite par Thiery (1967). Des témoins 
sont réalisés parallèlement, en remplaçant l’oxydation périodique par 
l'action de l'eau oxygénée, de facon à contróler la présence éven- 
tuelle de fonctions aldéhydiques dans le matériel. 


Analyse des éléments minéraux totaux des déjections 

Ils sont mis en solution solide par fusion au métaborate de stron- 
tium et dosés par absorption atomique. L'analyse qualitative minérale 
par diffraction des rayons X a été effectuée soit sur poudre globale 
soit, sur un dépôt orienté des particules minérales les plus fines 
(«2 um). 


Résultats 


Caractérisation de l'aliment initial 

(i) Les feuilles de la litiére 

Les feuilles sont formées de tissus à parois cellulosiques 
(épiderme, parenchyme, faisceaux libériens) et de tissus ligni- 
fiés (xyléme secondaire et sclérenchyme) essentiellement 
répartis dans les nervures. La couleur brune de la feuille est 
due à la formation, au moment de la sénescence, de produits 
bruns foncés intracellulaires, provenant de la mise en contact 
des composés phénoliques vacuolaires avec les composés pro- 
téiques du cytoplasme. Ces pigments bruns représentent de 
l'ordre de 30% du poids sec de la feuille et renferment 50 à 
60% de l'azote total. La lignine représente environ 10%, la 
cellulose et les hémicelluloses, 35 à 40% (Toutain 1981). 

Les rondelles de feuilles, trouvées dans la termitiére, pro- 
viennent des feuilles de la litiére aux alentours du nid et appar- 
tiennent en majorité aux espèces suivantes : Sarcophrynium 
sp., Irvingia grandifoli, Pentaclethra macrophylla, Diospyras 
sp., Klainedoxa gabonensis (C. Denamure, communication 
personnelle). 
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Les rondelles de feuilles se distribuent approximativement 
dans les loges du nid entre 85% de rondelles brunes et 15% 
de rondelles vertes. 


Caractérisation chimique des rondelles de feuilles 

La teneur en azote est un indice important, et les espèces 
végétales dont les feuilles sont caractérisées par un rapport 
C/N bas (environ 30), sont dites ‘‘améliorantes’’, Elles don- 
nent une litiére se décomposant activement. On n'observe pas 
dans les chambres de la termitiére, de rondelles de feuilles 
blanchies, c'est-à-dire envahies par des colonies mycéliennes. 
M. mülleri opére donc un choix lors de sa récolte en délaissant 
les feuilles déjà colonisées par des champignons de pourritures 
blanches. Comme on pouvait s’y attendre, à partir de matière 
organique peu humifiée, les taux d'extraction du carbone et de 
l’azote par le pyrophosphate sont faibles (5,7 et 15,8% du car- 
bone et de l'azote total; tableau 1). 


Étude ultrastructurale des rondelles de feuilles prélevées 
dans les loges du nid (fig. 9) 

La paroi pecto-cellulosique des cellules des tissus épider- 
miques et parenchymateux, est bien reconnaissable et présente 
une zone externe foncée et une zone interne plus claire. L'inté- 
rieur des cellules est, pour une grande part, occupé par les 
produits bruns opaques aux électrons, qui se présentent soit 
sous forme d'enduit disposé contre la paroi interne, soit sous 
forme d'amas irréguliers libres dans la cellule ou accolés d'un 
seul cóté de la paroi. Bien que les membranes pectiques exis- 
tent encore, les cellules des tissus palissadiques présentent 
entre elles de grands méats. Les épaississements lignifiés des 
vaisseaux de la nervure ou des fibres du sclérenchyme sont 
peu opaques aux électrons. 

Sur les rondelles de feuilles étudiées, on observe de nom- 
breuses bactéries avec des images de lyse bactérienne au 
niveau des pigments bruns et dans les parois épidermiques, 
mais aucun développement mycélien n'est remarqué. 


(ii) Les meules à champignons 

Composées de mylosphères émises par les ouvriers, c’est-à- 
dire d'une páte renfermant des éléments végétaux broyés peu 
décomposés, les meules à champignon subissent l'action d'un 
mycélium spécifique du genre Termitomyces (famille des 
Basidiomycétes) caractérisé par la présence d'un dolipore 
(fig. 14). 


Caractérisation chimique de la meule (échantillon global) 

On note un fort taux d'azote (2,9%) à mettre en rapport avec 
la présence du ou des champignons et qui entraîne un C/N (16) 
inférieur de moitié à celui des rondelles de feuilles. Le taux de 
carbone extractible (AF et AH) est important, de l'ordre de 
42,4% ainsi qui celui de l'azote (64,1%). Leur répartition au 
sein des AF et AH est différente, le carbone se retrouve sur- 
tout dans les AF (70,1% du C extrait, soit 29,7% en valeur 
absolue) alors que 70% environ de l'azote se trouve dans les 
AH. Le fort pourcentage de carbone des AF indique une 
matière organique encore peu polycondensée (tableau 1). 


Étude ultrastructural de la meule 

La meule a été observée en coupe verticale, en microscopie 
électronique à à transmission, afin de définir l'action du cham- 
pignon sur le matériel foliaire. Les cellules végétales de la 
zone supérieure brune sont caractérisées par la présence de 
produits condensés et denses aux électrons (fig. 11). Ces 
produits amorphes déjà plus ou moins fragmentés chargent 
surtout les éléments du parenchyme. L'action du champignon 
est principalement remarquée dans la zone intermédiaire 


centrale de la meule. Cette zone apparait au niveau ultrastruc- 
turale comme la juxtaposition de régions inégalement per- 
turbées. 

Les premiéres modifications notables de la zone brune sont 
dues à la pénétration d'une hyphe dans une cellule remplie de 
produits denses aux électrons. Le filament fongique perfore 
d'abord la paroi cellulosique, la traverse ensuite sans en modi- 
fier semble t-il la structure (fig. 12). L'activité enzymatique 
cellulolytique parait limitée aux régions apicales de l’hyphe. 
Après avoir pénétré dans la lumière cellulaire, il traverse la 
masse des produits bruns. Une adaptation morphologique du 
filament s'effectue (fig. 14) et une auréole de lyse l'entoure 
progressivement. On note une modification de la densité élec- 
tronique du produit condensé. À ce stade le produit brun laisse 
apparaitre une sorte de charpente fondamentale granuleuse 
(Reisinger et al. 1978; Garnier-Sillam et al. 1986). L'action 
lytique du champignon s'exerce semble-t-il dans deux zones 
principales : à l'apex (figs. 12 et 13) et le long de l'axe du fila- 
ment mycélien (fig. 14). Cet éclaircissement se poursuit gra- 
duellement pour aboutir dans la partie inférieure de la meule 
à une décoloration presque compléte des cellules foliaires 
(fig. 16). Peu d’flots de produits bruns persistent dans cette 
zone apparemment dépourvues d'hyphes mycéliens. 

Globalement, les cellules épidermiques, les parenchymes 
palissadiques et lacuneux présentent des signes d'altération 
alors que les fibres du sclérenchyme et les épaississements 
ligneux des vaisseaux semblent moins altérés. 

Ainsi le champignon Termitomyces est un organisme dont 
l'action provoque une transformation profonde du matériel ini- 
tial à la suite de phénomènes de lyses intenses aboutissant à la 
décoloration des feuilles. En observation ultrastructurale on ne 
trouve pas de bactéries ni de minéral sous forme de phyllites 
dans les meules. 


(iii) Caractérisation des déjections (contenu de l'ampoule 

rectale) 

La caractérisation chimique de la fraction organique est don- 
née dans le tableau 1. Globalement, les déjections des ouvriers 
de M. mülleri renferment 67% de matière organique et 33% 
de minéral. Au sortir du tube digestif, on constate un fort taux 
d'azote (5,02%) qui confére à l'échantillon un faible C/N 
(6,6). 

Les composés humiques extraits au pyrophosphate représen- 
tent 32,4% du carbone et 55,5% de l'azote total, dont les trois- 
quarts environ sont constitués par des AF (76,6% du C extrait, 
soit 24,8% en valeur absolue; et 77,7% de N extrait, soit 
43,1% en valeur absolue) ce qui souligne le caractère encore 
peu polycondensé de la matiére organique de l'échantillon. 
Une étude des composés humiques en spectroscopie sera, 
cependant, nécessaire pour caractériser leur degré de poly- 
mérisation. 

La comparaison des C/N obtenus, (rondelles de feuilles 
C/N = 30, meule à champignon C/N = 16, déjections C/N = 
6,63) met en évidence le rôle du métabolisme digestif, sur 
l’aliment initial. Cette décroissance du C/N, est due à une 
forte augmentation du taux d’azote, qui est peut être à mettre 
en relation avec la capacité de ces insectes à fixer l’azote 
atmosphérique (voir les travaux de Breznack et al. 1973; 
French er al. 1976; Prestwich et Bentley 1981 sur d’autres 
Isoptères). 


Analyse de la fraction minérale (tableau 2) 

Les résultats de l’analyse minéralogique montre la présence 
dans les déjections de quartz, de kaolinite (7 À) et d’argiles 
micacées (illite à 10 À). 
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TABLEAU 1. Caractérisation chimique des feuilles prélevées par M. mülleri, de la meule 
de M. mülleri et des déjections® 


Feuilles Meule Déjections 

Composition globale (96) 

C total 43,8+1,2 46,3+4,2 33,3+2,3 

N total 1,43+0,3 2,9+0,5 5,02 +0,6 

C/N 30 16 6,63 

Taux de cendres 12,4 7,4 33,4 
Composition en % du C total 

Humine ou résidu organique 94,3+3,5 57,6+6,4 67,6+5,6 

AF + AH 5,7+0,6 42,4+4.,6 32,4+3,3 
Composition en % du C extrait 

AF 57,7+4,3 70,1+4,2 76,6+5,8 

AH 42,3+3,9 29,9+2,1 23,4+2,7 

AF/AH 1,36 2,43 3,27 
Composition en % du N total 

Humine ou résidu organique 84,2+3,1 35,9+3,9 44,5 +4,3 

AF + AH 15,8+0,9 64,1+5,7 55,5+5,2 
Composition en % du N extrait 

AF 82,4+5,7 30,4+2,3 77,745,9 

AH 17,6+1,3 69,6+4,1 22,3427 

AF/AH 4,68 0,43 3,32 


“Rappel E, Garnier-Sillam et al. 1986. Actes de la 7° Réunion internationale Micromorphologie des Sols/Soil 


Micromorphology. pp. 331—336. 


TABLEAU 2. Analyse de la fraction minérale des déjections 


Taux de cendres (%) 33,4 


Éléments minéraux (959) 

SiO, T 

ALO, 187 

Fe,0, 97,2 
MnO 59,8 
MgO 34,4 
CaO 55,3 
Na,O 9,3 
K,O 48,6 
TiO, 224 


Analyse par diffraction des rayons X : 
sur échantillon total — quartz, kaolinite (illite) 
sur la fraction <2 um — kaolinite > illite, traces de geothite 


Deux points importants ressortent de l’analyse des éléments 
totaux : (i) Le fort taux de CaO présent dans cet échantillon, 
alors que le sol adjacent n’en renferme pratiquement pas (cf 
Garnier-Sillam 1988) à mettre en relation avec les éléments 
biogènes du matériel foliaire et le métabolisme particulier du 
termite. (ii) Le taux tout-à-fait exceptionnel de manganèse, 
dont l’origine nous est inconnue, mais que l’on peut associer 
soit avec l’action de remontée des matériaux de la profondeur 
par les ouvriers, ce qui pourrait indiquer un emplacement de 
cet élément dans le sol (des mines de manganèse ont été 


signalées dans cette région), soit avec une accumulation 
d’origine biologique dans les horizons de surface. 


Ultrastructure des déjections 

Les déjections (contenu de l’ampoule rectale) des petits et 
des grands ouvriers ont été distinguées pour l’observation 
microscopique. 

Deux types d’excréments sont observés chez les petits 
ouvriers : (i) des excréments renfermant beaucoup de minéral 
sous forme de phyllites argileuses et (ii) des excréments ren- 
fermant peu de minéral. 

Les grands ouvriers ont toujours montré des excréments 
renfermant une forte proportion de particules argileuses. 

Les déjections des petits ouvriers renfermant peu de minéral 
pouvaient correspondre à des mylosphères (féces primaires) 
mais l’observation ultrastructurale ne nous a pas permis de 
retenir cette hypothèse. En effet, les fragments végétaux pré- 
sentent un état de biodégradation beaucoup plus avancé que 
celui observé dans la partie supérieure des meules et représen- 
teraient donc des féces sensu stricto. 

Déjà décrites dans de précédents travaux (cf. Introduction) 
nous rappelerons ici les principales conclusions de l'étude 
ultrastructurale des déjections afin de permettre la discussion. 

Les deux types de féces observés sont constitués d'une 
matrice de granules provenant de la biodégradation des 
composants végétaux et d'un squelette formé de particules 
argileuses et de fragments organiques tels que : des parois 
pecto-cellulosiques fortement dégradées et se présentant sous 


Fic. 1—3. Le nid. Fig. 1. Coupe longitudinale d'un nid de Macrotermes mülleri (partie épigée et hypogée). Loges périphériques renfermant 
les meules à champignon. Fig. 2. Nid de Macrotermes mülleri dans la forêt du Mayombe (hauteur, 1 m 70 cm; diamètre, 2 m 40 cm). Fig. 3. 
Morceau interne du nid. Les excréments tapissent le plancher de loges (d). Fic. 4—8. Déjections fraiches. Fig. 4. Micro-agrégat organo- 
minéral : imbrication complexe de micro-fragments végétaux (O) et de particules minérales (M). B, loges bactériennes. Fig. 5. Paroi (P) épi- 
dermique végétale biodégradée. La dégradation se traduit par la formation de granules. pb, pigment brun dégradé. Fig. 6. Epaississement lig- 
neux (L) présentant un pourtour dégradé, lysé par les bactéries (B). M, adsorption de particules minérales. Fig. 7. Dégradation d'une paroi 
épidermique (P). Sillon de lyse. Dégradation sous la forme d'une substance granulo-fibrillaire (f). Fig. 8. Vue d'ensemble des déjections après 
l'action d'un réactif d'extraction. Disparition d'une fraction de la matrice, formée de granules organiques. La substance colloidale qui revétait 


les phyllites (M) a disparu. 
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la forme d’une substance granulo-fibrillaire (figs. 5 et 7); des 
méats cellulaires visualisés par la présence de granules de 
petite taille (250 à 800 A); des épaississements ligneux présen- 
tant des zones d’éclaircissement importantes qui s’expriment 
par l’apparition d’une substance fibrillaire et parfois même 
granulaire (taille des granules 400 à 900 À) (fig. 6); des pig- 
ments bruns subsistants, présentant deux sortes de dégrada- 
tion, soit par perforation (lyse caractéristique de l’action d’un 
champignon) soit par fragmentation, qui aboutit à la formation 
de gros granules dont la taille varie de 500 à 1200 À (fig. 5). 

Le chevauchement de la taille des granules de dégradation 
ne permet pas de différencier les granules encore en place dans 
le tissu végétal de ceux que l’on trouve dans la matrice 
lorsqu’ils sont détachés du tissu d’origine. 

La réaction de Thiery met en évidence la présence de polyo- 
sides dans les membranes pecto-cellulosiques et les pigments 
bruns biodégradés et l’absence de ces derniers dans les épais- 
sissements ligneux dégradés. 

Tous ces éléments sont associés à des particules minérales, 
selon des mécanismes d’adsorption physiques et chimiques. 
L'ensemble constituant des micro-agrégats organo-minéraux 
importants (fig. 4), formés exclusivement lors du transit 
intestinal. 

La microflore fongique est observable uniquement sous 
forme d'hyphes plus ou moins lysés, dont les restes de parois 
sont séquestrés par les particules minérales. Par contre, la 
microflore bactérienne encore présente révéle, diverses acti- 
vités lytiques et particuliérement au niveau des épaississe- 
ments ligneux (fig. 6). Sur les colonies bactériennes entourées 
d'un mucilage polysaccharidique, adhérent des particules 
minérales, en couches d'épaisseur plus ou moins régulière. On 
note également la présence de nombreuses bactéries libres 
(gram négatif). 

Chez cette espèce, la majorité des liaisons organo-minérales 
ne persistent pas après l'action d'un réactif d'extraction (le 
pyrophosphate de sodium; E. Garnier-Sillam 1987, Thése de 
doctorat d'état) et la stabilité des liaisons résistantes est fonc- 
tion de l'état de biodégradation des résidus végétaux et de la 
présence de polyosides non extraits (fig. 8). 


Discussions 


L'action dégradante du métabolisme digestif est, chez cette 
espèce, particulièrement remarquable. Nous entendons par 
«métabolisme de M. mülleri, termite champignonniste» la 
triple action exercée, en complémentarité, voire en synergie, 
par les complexes enzymatiques du champignon Termitomyces 
Sp., de la microflore bactérienne du tube digestif et des 
enzymes propres au termite. 

En effet, l'état granulo — fibrillaire des constituants végétaux 
ainsi que la quasi absence d'hyphes mycéliens et de cyto- 
plasmes bactériens dans les déjections, permet de penser que 
les mécanismes lytiques, mis en jeu se complétent et transfor- 
ment rapidement la matière organique du matériel foliaire. 
Josens (1977) indique que la dynamique des meules de certains 
termites champignonnistes est de 20 à 25 jours. Le transit 
intestinal est d'environ 24 h (Kovoor 1967). 


Dans l'état actuel de ce travail, le métabolisme de cette 
espèce peut être décrit comme suit. 


Fabrication de mylospheres 

Les rondelles de feuilles ingérées dans un premier transit 
intestinal rapide subissent une fragmentation mécanique, qui 
se traduit par une désorganisation de l'agencement cellulaire. 
Une action lytique des enzymes digestifs, non identifiable par 
les méthodes employées dans ce travail, sur les épidermes 
foliaires et (ou) le mésophylle peut étre envisagée. 

Nos travaux ne nous permettent pas d'affirmer si la dispari- 
tion des bactéries, dans la meule à champignons, s'effectue 
lors du transit intestinal rapide ou sous l'action chimique 
(action de la salive par exemple Grassé 1944; Thomas 1987b) 
des ouvriers avant ingestion. 


Dégradation du matériel foliaire dans la meule 

Le champignon Termitomyces sp. de M. mülleri perfore les 
parois pecto-cellulosiques afin de pénétrer dans la lumiére des 
cellules. 

Abo-Khatwa (1978), Martin et Martin (1978, 1979) et 
Ghosh et al. (1980) ont montré que chez d'autres espèces 
champignonnistes, le champignon symbiotique dégrade la 
matière végétale grâce à des cellulases et des xylanases. C. 
Rouland (1986, Thése de doctorat d'état, Université de Paris 
XII) met en évidence une endocellulase et une endoxylanase 
synthètisées et sécrétées par le champignon symbiotique de 
M. mülleri. 

Le champignon Termitomyces serait donc un organisme 
cellulolytique, pectinolytique et peut étre ligninolytique dont 
les enzymes sont capables de lyser les tissus de soutien afin de 
pénétrer dans les cellules, mais il s'agit surtout d'un agent 
capable de transformer et de décolorer les produits condensés 
bruns (substance composite polyphénol—protéines) des 
feuilles. 

Ainsi le phénomène de blanchiement, observé dans le partie 
inférieure de la meule sur l'ensemble du matériel foliaire est 
sans équivoque possible en relation avec l'action du cham- 
pignon. 

Le rapport AF/AH de 2,4 dans le meule montre que cette 
espéce consomme un matériel végétal encore peu humifié, par 
rapport à une autre espèce M. michaelseni qui consomme de 
la sciure de bois et des fragments graminés et dont le rapport 
AF/AH des meules est de 0,5 (Arshad er al. 1987). 


1. Signalons que ces auteurs emploient l'hydroxyde de sodium 
comme réactif d'extraction. Ce dernier trés alcalin rompt les liaisons 
les plus résistantes, plus particuliérement les liaisons de coordination 
acides humiques — Al des allophanes. Il entraine également une forte 
dispersion des argiles (cf. Bonneau et Souchier 1979). Nous lui avons 
préféré pour l'étude des déjections le pyrophosphate de sodium, qui 
déplace la matière organique de ses complexes de coordination avec 
les sites métalliques des argiles; il détruit les microagrégats en disper- 
sant les ciments argileux et colloidaux et il dissocie les colonies bacté- 
riennes sans toutefois endommager les cellules elles-mémes (F. 
Andreux. 1978. Thése doctorat d'état, Université de Nancy I). Pour 
permettre un travail comparatif, ce méme réactif a été utilisé pour 
l'étude des meules. 


Fic. 9. Rondelles de feuilles prélevées dans le nid. Cellules du parenchyme lacuneux avec des pigments bruns opaques aux électrons ( pb). 
B, présence de bactéries. Fic. 10— 14. Partie brune supérieure de la meule. Fig. 10. Meule à champignon face supérieure. Détail des mycotétes. 
Fig. 11. Microscopie électronique à transmission. Cellules du parenchyme lacuneux : fragmentation des membranes pecto-cellulosiques et des 
pigments bruns condensés (pb). Fig. 12. Action du champignon (C) : perforation d'une paroi pecto cellulosique (P). Fig. 13. Action du cham- 
pignon (C) dirigée sur les pigments bruns (pb). Fig. 14. Adaptation morphologique : différentes formes du champignon (C), passant entre 
les cellules du parenchyme lacuneux. Présence d'un dolipore. Fic. 15 et 16. Partie blanchie inférieure de la meule. Fig. 15. Meule à champig- 
non face inférieure. Fig. 16. Partie inférieure de la meule. Aprés l'action du champignon, les cellules sont vidées de leurs pigments bruns 


et les parois pecto-cellulosiques sont éclaircies. 
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L’absence de bactéries dans l’ensemble de la meule permet 
de penser qu’une substance antimicrobienne est produite par 
le champignon et (ou) introduite par les termites. La produc- 
tion d’antibiotiques par les champignons supérieurs a été sou- 
vent signalée (cf. Grossé 1982). 

La diminution du taux de cendres dans les meules par 
rapport aux rondelles de feuilles induit au moins deux hypo- 
thèses : (i) les ouvriers opèrent un prélèvement préférentiel 
sur le parenchyme des feuilles au détriment des nervures, et 
(ii) certains cations biogénes solubles sont métabolisés lors du 
transit intestinal rapide. 


Dégradation du bol alimentaire dans le tube digestif 

Deux types de déjections ont été observés différant par leur 
faible ou forte quantité de particules minérales. Badertscher 
et al. (1983) étudiant M. subyalinus (espèce de savane) obser- 
vent différentes sortes d’excréments (avec ou sans terre) et 
lient ce phénomène à l’âge des individus et au polyéthisme de 
la colonie. Une étude éthologique du même ordre doit être 
envisagée chez M. mülleri (espèce de forêt) car nos investiga- 
tions ne nous ont pas permis d’observer de mylosphères chez 
cette espèce. 

La présence de minéral dans les déjections d’un termite dont 
le régime alimentaire est strictement saprophyllophage, oblige 
à admettre que les ouvriers de cette espèce, de par leur 
comportement constructeur qui les met en contact permanent 
avec les matériaux terreux du sol, ingèrent une fraction du 
minéral utilisée lors de la construction. 

L'observation ultrastructurale des déjections montre : (i) Des 
membranes pecto-cellulosiques à peine reconnaissables, forte- 
ment dégradées sous forme de granules. C. Rouland (1986, 
Thèse de doctorat d’état) met en évidence l’existence d’une 
exocellulase et d’une endocellulase dans le tube digestif des 
ouvriers, dont les activités synergiques, étudiées après 
purification, sont beaucoup plus importantes que l’activité de 
la seule endocellulase du champignon Termitomyces. Ainsi, la 
dégradation de la cellulose débuterait dans la meule pour se 
terminer dans le tube digestif du termite grâce à l'action com- 
binée de ces deux enzymes. (ii) Des épaississements ligneux 
beaucoup plus dégradés que dans la partie blanchie de la 
meule, présentant une structure granulo-fibrillaire, et même 
granulaire. Cette dernière observation permet d'envisager une 
ligninolyse dans le tube digestif de cette espéce, due peut étre 
en partie aux bactéries, comme semble le confirmer certains 
clichés (cf. E. Garnier-Sillam 1987, Thése de doctorat d'état). 
Cependent, cette hypothèse demande à être vérifiée par des 
analyses chimiques spécifiques, car la ligninolyse est un pro- 
cessus généralement lent, en raison de la structure même de 
la lignine, polymère très stable, formé principalement d’unités 
en C6—C3, dont la biosynthése reste encore mal connue pour 
la plupart des végétaux. La littérature (voir Higuchi 1982) 
indique que la dégradation de la lignine est surtout l’oeuvre de 
nombreuses souches fongiques évoluant dans un milieu 
aérobie. Il faudrait alors envisager dans le tube digestif des ter- 
mites, un processus de ligninolyse différent de ceux connus, 
ou des sites aérobies dans les segments intestinaux (cf. les 
travaux de Ezenther et Kirk 1974; Butler et Buckerfield 1979; 
Mishra et Sen-Sarma 1980 chez d’autres Isoptères). On peut 
également présumer que le réseau granulo-fibrillaire, observé 
dans les épaississements ligneux ainsi que la formation de 
granules (300 à 900 A) sur le pourtour proviennent de la seule 
destruction des celluloses et hémicelluloses associées. 

Ces observations conduisent à considérer la symbiose 


champignon — bactérie — termite, de façon différente, de ce que 
la littérature indique. Grassé (1959) écrivait : «Les Termito- 
myces des meules paraissent exercer une double action : ils 
dégradent et digèrent la lignine et, du même coup, ils 
démasquent la cellulose. Celle-ci plus ou moins modifiée, est 
alors attaquée par les bactéries cellulolytiques de l’intestin 
postérieur des termites ouvriers». Il apparait à présent que 
l'action lytique du champignon symbiotique de M. mülleri est 
principalement dirigée sur les pigments bruns des feuilles 
(polyphénols-protéines) et que la dégradation des épaississe- 
ments ligneux pourrait être due en partie aux bactéries symbio- 
tiques de l’intestin. De plus, la capacité de dégrader la 
cellulose par eux mêmes est, chez le termite, certainement 
plus grande qu’on ne l’a longtemps supposé (Martin 1983). 

Une étude des différents segments du tube digestif en 
microscopie électronique, complétée par une étude enzymolo- 
gique, devrait permettre de vérifier de manière formelle, les 
différentes hypothèses émises pour cette espèce. 

Les ouvriers ingérent de façon concomitante des particules 
phylliteuses et des fragments foliaires. Les liaisons organo- 
minérales formées lors du transit intestinal, mettent en évi- 
dence le rôle mécanique et chimique du tube digestif. La per- 
sistance d’une partie de ces liaisons après l’action d’un réactif 
d’extraction, apparait liée à l’état de biodégradation des com- 
posés et à la présence des polyosides résistants à l’extraction. 
On remarque cependant que la stabilité des liaisons organo- 
minérales est plus faible que celle des micro-agrégats formés 
chez les humivores (E. Garnier-Sillam 1987, Thèse de doc- 
torat d’état) du fait du caractère peu humifié du matériel végé- 
tal ingéré. Cette observation permet de supposer que l’argile 
n’exercera pas (ou peu) son rôle protecteur vis à vis de la 
matière organique (Bruckert 1979) dans les excretas lorsqu'ils 
seront rendus à l'écosystème. 

En conclusion, les déjections, caractérisant le métabolisme 
de M. mülleri apparaissent comme un plasma formé d’un sque- 
lette constitué de fragments foliaires qui présentent une dégra- 
dation avancée sous forme d’une substance granulo-fibrillaire 
et de particules argileuses et d’une matrice dense créée par 
l'accumulation des granules de biodégradation. 

Cet état de la matière organique met en évidence le vaste 
arsenal enzymatique dont dispose le termite et ses symbiontes. 

On peut donc raisonnablement penser que, dans le tube 
digestif du termite, les mécanismes lytiques mis en jeu dégra- 
dent les celluloses (cellulolyse) qui produisent des oligoméres 
assimilables de 8-p-glucose, les hémicelluloses qui conduisent 
à des pentoses et à de petites quantités d'acides uroniques, les 
pectines qui libérent principalement de l'acide galacturonique 
et les lignines (ligninolyse). 

Ces molécules simples, servent de source d'énergie au ter- 
mite et à sa microflore. L'existence d'un processus lignino- 
lytique dans le tube digestif de cette espéce n'est avancé que 
sous forme d'hypothése, dans l’état actuel de nos travaux. 

Ne retrouvant pas dans les déjections de parois bactériennes, 
on peut supposer qu'une protéolyse a lieu dans le tube digestif, 
permettant l'assimilation des microorganismes sénescents, 
constituant un apport non négligeable d'azote. De la méme 
facon, l'absence d'hyphes mycéliens, permet de penser qu'ils 
sont rapidement métabolisés dans le tube digestif. 

Ainsi, les actions dégradantes complémentaires— voire 
synergiques—des complexes enzymatiques termitiques et sym- 
biotiques de M. mülleri, transforment fortement le matériel 
foliaire ingéré et les possibilités de liaisons chimiques du maté- 
riel végétal avec les supports minéraux, dans les féces, étant 
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plus faibles que chez les humivores, laissent présager que le 
résidu organique rendu à l’écosystème sous forme de déjec- 
tions déposées sur le plancher des constructions, sera rapide- 
ment minéralisé. 
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